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摘要 : DNA 甲 基 化 为 表 观 遗传 修饰 的 一 种 主要 形式 , 对 基因 表达 的 调控 具 






































j 重 要 作用 。 近 年 来 随 着 有 关 昆 虫 





























DNA 甲 基 化 的 研究 和 报道 增多 , 发 现 昆 虫 DNA 甲 基 化 除了 与 高 等 哺乳 动物 
特点 和 功能 。 本 文 就 昆虫 DNA 甲 基 化 的 主要 特点 和 功能 进行 了 综述 ， 以 其 







































































定 的 相似 性 之 外 , 还 具有 独特 的 
为 进一步 研究 昆虫 DNA 甲 基 化 提供 借 







































































鉴 和 参考 。 不 同 昆 虫 所 具有 的 DNA 甲 基 转 移 酶 种 类 和 性 质 差 异 较 大 , HER DNA 甲 基 化 具有 甲 基 化 水 平 较 低 、 






































定 、 介 入 抗 药 性 形成 等 。 
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主要 发 生 在 基因 区 等 特点 , 其 功能 主要 涉及 到 调节 胚胎 发 育 参与 基因 组 印迹 、` 调 控 级 型 和 却 型 分 化 .影响 性 别 决 








Characteristics and functions of DNA methylation in insects 
LIANG Shi-Ke, ZHANG Mei, LIANG Zi-Qiang, LI Guang-Hong, WANG Fang-Hai”( State Key 
Laboratory for Biocontrol/Institute of Entomology, Sun Yat-sen University, Guangzhou 510275 , China) 


Abstract; DNA methylation, one important form of epigenetic modifications, plays an important role in 


gene regulation in animals. With more attentions paid to DNA methylation in insects in recent years, it 


was found that besides certain similarities between insects and mammals, there are also some unique 


features and functions in DNA methylation of insects. Here, we reviewed the advances in researches on 


DNA methylation in insects and focused on its main characteristics and functions so as to provide some 


references for further exploring DNA methylation in insects. The type and nature of DNA methyl- 


transferase vary widely across insect species, and the DNA methylation mainly occurs in gene areas in 


insects and the level is low. The functions of DNA methylation in insects mainly involve the regulation of 


embryonic development, participation in genomic imprinting, regulation of caste and wing differentiation, 


sex determination, and involvement in pesticide resistance. 


Key words; Insects; DNA methylation; epigenetics; caste differentiation; wing differentiation; pesticide 


resistance 





DNA 甲 基 化 是 一 种 酶 促 的 化 学 修饰 过 程 , 通常 

由 DNA 甲 基 转 移 酶 (DNA methyltransferase, Dnmt) 
催化 , 将 S- 腺 苷 甲 硫 氨 酸 上 的 甲 基 基 团 转移 到 胞 喀 
MECC) 上 ， 从 而 使 其 转变 为 5- 甲 基 胞 喀 喧 (mc ) 
( Adams et al., 1996) 。 该 修饰 过 程 不 会 改变 DNA 
的 基本 结构 ， 且 部 分 类 型 的 DNA 甲 基 化 能 被 子 细 
胞 遗传 , 成 为 表 观 遗传 的 一 种 重要 形式 , 长 期 以 来 
直 是 表 观 遗传 领域 的 研究 重点 和 热点 ( Clastad et 
al., 2011) 。 高 等 动 .植物 的 研究 (特别 是 哺乳 动物 
的 大 量 研 究 ) 表明 DNA 甲 基 化 在 调节 基因 表达 、 转 
座 子 活性 控制 .调节 染色 体 结构 .基因 印记 、 胚 胎 发 
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AAE URIPA AC AE ERES 73 T8 BB Az TET RE 
的 作用 (Yoder et al., 1997; Feil and Khosla, 1999; 
Jair et al., 2006; Young et al., 2006; Mandrioli, 
2007; Maunakea, et al., 2010) 。 

IEX FFLIW, BE HLS) FASE EE eT Vil 
后 。 尽 管 早期 发 现 西方 蜜蜂 Apis mellifera 有 全 套 甲 
基 化 酶 系 但 随后 发 现 黑 腹 果 量 Drosophila 
melanogaster 等 昆虫 甲 基 化 水 平 很 低 或 不 存在 ， 
此 认为 昆虫 中 很 少 存在 甲 基 化 ， 而 家 乔 Bombyx 
mori 的 全 基因 组 甲 基 化 图 谱 则 展示 了 不 一 样 的 格 
局 , 特别 是 在 西方 蜜蜂 中 发 现 不 仅 存 在 DNA 甲 基 
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化 现象 且 其 在 调控 级 型 分 化 过 程 中 起 着 重要 的 作 
用 , 后 来 又 逐渐 兴起 了 对 昆虫 甲 基 化 的 探讨 。 随 着 
近 几 年 DNA 甲 基 化 研究 方法 的 不 断 改进 和 创新 ， 
特别 是 大 规模 测序 技术 的 飞跃 发 展 , 使 得 从 整个 基 
因 组 水 平 测 定 和 分 析 甲 基 化 谱 成 为 可 能 ， 有 关 昆 虫 
的 甲 基 化 研究 取得 了 一 定 的 进展 和 成 果 。 如 通过 对 
印度 跳 蚁 Harpegnathos saltator , Rte EJK H 
EKA Sogatella furcifera 等 昆虫 的 研究 发 现 , 昆虫 
中 不 仅 存在 大 量 DNA 甲 基 化 现象 , 且 在 调控 昆虫 
生长 发 育 和 多 型 性 等 方面 发 挥 着 重要 作用 。 本 综述 
拟 重 点 阐述 昆虫 DNA. 甲 基 化 的 主要 特点 和 功能 。 


1 昆虫 DNA 甲 基 化 的 特点 
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1.1 不 同 昆虫 所 具有 的 DNA 甲 基 转 移 酶 种 类 和 
性 质 差 异 较 大 

DNA 甲 基 化 主要 发 生 在 胞 喀 啶 C b, HEY 
和 维持 需要 DNA 甲 基 转 移 酶 参与 。 在 哺乳 动物 中 ， 
根据 DNA 甲 基 转移 酶 的 催化 活性 特点 将 其 划分 为 
三 大 类 , 即 Damtl ，Dnmt2 和 Dnmt3 (又 分 a 和 b 两 
种 类 型 ) (Klose and Bird, 2006), Dnmtl 称 为 维持 
型 甲 基 化 酶 , 是 在 DNA 进行 半 保 留 复制 时 , 使 新 合 
成 的 链 进 行 甲 基 化 , 且 甲 基 化 式样 和 位 置 与 模板 链 
上 发 生 的 甲 基 化 式样 和 位 置 完 全 对 应 ( Bestor, 
2000; Goll and Bestor, 2005); Dnmt3 能 够 催化 
DNA 从 头 甲 基 化 ,从 而 可 以 使 基因 组 DNA 呈现 出 
新 的 甲 基 化 式样 , 这 一 过 程 主要 发 生 在 生物 体 发 育 
的 早期 阶段 (Okano et al., 1999; Kato et al., 2007) ; 
Dnmt2 起 初 被 认为 也 是 一 种 DNA 甲 基 化 酶 ,但 最 
近 的 研究 表明 Dom 主要 是 使 tRNA 甲 基 化 (Coll et 
al., 2006), ， 因 此 其 功能 完全 不 同 于 Doml 和 
Dnmt3 。 昆 虫 不 同 物种 所 具有 的 DNA. 甲 基 转 移 酶 
往往 并 不 一 样 , 差异 较 大 , 主要 有 下 面 几 种 情况 。 
1.1.1 AAA Dnmt2: 果 蝇 体内 不 存在 Dnmtl 和 
Dnmt3, 只 具有 Dnmt2 ( Marhold et al., 2004 )。 
Dnmt2 在 果 晶 体内 可 以 介 导 非 CpG 的 甲 基 化 
( Kunert et al., 2003) ， 且 该 酶 在 同属 的 其 他 种 中 也 
普遍 存在 , 提示 Dnmt2 介 导 的 甲 基 化 可 能 是 保守 
的 , 然而 在 哺乳 动物 体内 Dnmt2 并 不 能 催化 DNA 
FASE E, (WME HE TE tRNA 的 甲 基 化 (Goll er al., 
2006) 。 说 明 果 晶体 内 DNA 甲 基 化 系统 或 机 制 应 该 
有 别 于 哺乳 动物 。 
1.1.2 AA Doml 和 Dnmt2: ERREKA PE 
现 了 Dnmtl 和 Dnmt2 的 同 源 基因 , 但 缺少 Dnmt3 的 





















































同 源 基因 (Mita, et al., 2004) ， 故 家 和 蛋 中 应 该 不 具 
有 Dnm, 。 由 于 Dnmt3 能 够 催化 DNA 从 头 甲 基 化 ， 
通常 不 具有 此 酶 的 物种 往往 缺乏 DNA 甲 基 化 或 甲 
基 化 频率 很 低 。 如 不 具有 Dnmt3 的 赤 拟 谷 盗 
Tribolium castaneum， 其 基因 组 就 不 存在 甲 基 化 现象 
(Zemach et al., 2010); 同样 不 具有 Dnm. 的 果 蝇 
体内 甲 基 化 频率 则 很 低 。 可 是 家 盔 的 甲 基 化 图 谱 显 
^h, 家 看 中 CpG 和 非 CpG 类 型 的 甲 基 化 广泛 存在 
(Xiang et al., 2010), ， 同 样 沙漠 凰 Schistocerca 
gregaria 也 没有 Dnmt3, 但 CpG 类 型 的 甲 基 化 也 广 
泛 存 在 (Falckenhayn et al., 2013)。 从 而 表明 家 看 
和 沙漠 蝗 的 甲 基 化 形成 和 维持 的 机 制 有 可 能 不 同 于 
哺乳 动物 , 需要 进一步 深入 研究。 
1.1.3 具有 完整 的 DNA 甲 基 转 移 酶 系统 Dnmitl， 
Dnmt2 和 Dnmt3 : 西方 蜜蜂 是 第 一 个 被 发 现 拥 有 全 
部 种 类 的 甲 基 转 移 酶 系统 (Wang et al., 2006) , B& 
着 越 来 越 多 的 昆虫 物种 基因 组 的 测定 和 公布 ,人们 
发 现 多 种 昆虫 拥有 Dnmtl ，Dnmt2 和 Dam 全 套 酶 
AB, WB SAE IF Acyrthosiphon pisum (Walsh et 
al., 2010) .印度 跳 蚁 和 佛罗里达 号 背 蚁 Camponotus 
floridanus ( Bonasio et al., 2010) 、 红 Xa Solenopsis 
2011 ), ZL f& We 3k cx 
Pogonomyrmex barbatus (Smith et al., 2011b) 、 阿 根 
ZER Linepithema humile (Smith et al., 2011a) KÆ 
3e Jn] Atta cephalotes (Suen et al., 2011) 淡水 梳 
角 水 重 Daphnia pulex ( Colbourne et al., 2011) PHE 
师 集 金 小 蜂 Nasonia vitripennis ( Werren et al., 2010) 
等 等 。 这 些 昆虫 种 类 也 被 先后 证 明确 实 存在 DNA 
甲 基 化 现象 (Glastad et al., 2011)。 从 已 有 的 研究 
KE, 这 一 类 昆虫 的 甲 基 化 系统 或 机 制 是 最 接近 于 
哺乳 动物 的 。 
1.2 甲 基 化 水 平 较 低 

在 昆虫 中 总 体 来 说 甲 基 化 水 平 比 哺 乳 动物 要 低 
得 多 。 从 已 有 研究 报道 来 看 , 极 少数 昆虫 不 存在 
DNA 甲 基 化 , 如 赤 拟 谷 盗 成 虫 的 基因 组 就 不 存在 甲 
基 化 现象 (Zemach et al., 2010)。 部 分 物种 只 在 特 
定 发 育 阶段 有 一 定 水 平 的 甲 基 化 现象 , 如 果 蝇 只 在 
胚胎 发 育 早期 阶段 可 以 检测 到 DNA 甲 基 化 现象 的 
FFE, FKP AR, 整个 基因 组 胞 喀 喧 被 甲 基 化 的 
水 平 低 于 1% , 在 其 他 发 育 阶段 , 则 甲 基 化 水 平 还 
要 低 得 多 , 如 成 虫 阶段 胞 喀 啶 被 甲 基 化 的 水 平 仅 约 
1/1 300 (Gowher et al., 2000) , 用 经 典 常规 的 方法 
已 很 难 检测 到 (Tyko, 2001); 用 高 效 液 相 色谱 测 得 
ZÆ B. mori 丝 腺 中 基因 组 胞 喀 啶 甲 基 化 水 平 在 






















































































invicta ( Wurm et al., 
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0.15% ~0. 19% 7 |H] ( Patel and Gopinathan, 1987) ; 
采用 新 一 代 高 通 量 测序 手段 与 重 亚 硫酸 盐 处 理 方法 
相 结合 的 基因 组 甲 基 化 谱 研究 发 现 ， 丽 蝇 师 集 金 小 
蜂 肉 成 虫 中 胞 喀 啶 甲 基 化 率 为 0. 18% ( Beeler et 
al., 2014) , 蜜蜂 为 0.8% (Lyko et al., 2010) , 佛 罗 
里 达 马 背 蚁 和 印度 跳 蚁 分 别 为 0.14% ~ 0. 1696 和 
0.11% ~0.12% ( Bonasio et al., 2012), Tr vb yx t 
成 虫 的 脑 和 后 胸 神 经 节 则 分 别 测 得 胞 喀 啶 甲 基 化 率 
为 1.3% 和 1.4% (Falckenhayn et al., 2013) 。 甘 蓝 
WR Mamestra brassicae 幼虫 或 成 虫 组 织 中 , 基因 组 
胞 喀 啶 甲 基 化 水 平 达到 1096 左右 (Mandrioli and 
Volpi, 2003) , 在 目前 所 有 已 检测 的 昆虫 中 , 该 甲 基 
化 水 平 是 最 高 的 。 从 以 上 数据 不 难看 出 , 绝 大 多 数 
昆虫 的 甲 基 化 水 平 都 很 低 ， 整 个 基因 组 胞 喀 啶 被 甲 
基 化 的 水 平 只 有 少数 超过 1% 。 总 之 ,目前 认为 昆虫 
中 胞 喀 啶 甲 基 化 水 平 在 0 ~ 1096 , 而 哺乳 动物 和 乌 类 
在 3% ~10% , 鱼 类 和 两 栖 类 在 10% 左右 ， 而 某 些 植 
物 中 可 高 达 50% (Krauss et al., 2009), 因此 与 高 等 
动 植 物 相 比 , 昆虫 甲 基 化 水 平 确实 较 低 。 
1.3 以 CpG 位 点 上 的 C 甲 基 化 为 主 , 但 其 他 位 点 
LC 甲 基 化 也 有 少量 发 生 

在 已 研究 过 的 各 种 真 核 生 物 中 , DNA 甲 基 化 均 
REEERE C 上 。 哺 乳 动 物 的 甲 基 化 基本 发 生 
在 CpG 二 核 音 酸 的 C E, 植物 则 在 CpG 和 非 CpG 
上 的 C 均 可 发 生 甲 基 化 。 在 已 报道 的 昆虫 中 , 除了 
果 晶 的 甲 基 化 主要 发 生 在 CpT 和 CpA 以 外 (Lyko et 
al., 2000) ， 其 他 昆虫 的 甲 基 化 则 主要 发 生 在 CpG 
上 ( 相 辉 和 王 文 , 2009) 。 如 丽 晶 晴 集 金 小 蜂 的 甲 基 
化 只 发 生 在 CpG 上 , 而 基因 组 非 CpG 位 点 上 则 未 
发 现 甲 基 化 现象 ( Wang et al., 2013); ZÆ RS HP 
化 谱 研究 显示 ,家 得 中 既 有 CpG 类 型 的 甲 基 化 , 也 
有 非 CpG 类 型 的 甲 基 化 , 主要 是 CHG 和 CHH (H 
REC, A 或 者 T) 中 的 C 也 能 够 被 甲 基 化 , 不 过 高 
甲 基 化 C 基本 上 还 是 出 现在 CpG 上 ,如 从 整个 甲 
基 化 比例 来 看 ,CpG 位 点 的 甲 基 化 达到 总 甲 基 化 水 
平 的 99.2% ,而 非 CpG 位 点 上 的 甲 基 化 只 有 总 甲 
基 化 水 平 的 0.8% (Xiang et al., 2010) 。 此 外 , 在 
RBS [TT T d, Medauroidea extradentata 佛罗里达 
A BURIED E WEIN ERP, 也 发 现 了 非 CpG 类 型 
的 甲 基 化 存在 , 但 只 是 少量 存在 , 绝 大 多 数 甲 基 化 
Wit KA TE CpG 位 点 上 (Krauss et al., 2009; 
Bonasio et al., 2012) 。 
1.4 DNA 甲 基 化 主要 发 生 在 基因 区 


























































































































(Suzuki and Bird, 2008; Okamura et al., 2010) , 在 
多 数 哺乳 动物 中 60% ~ 90% 的 所 有 CpG AFAR 
是 甲 基 化 的 (Ehrlich er al., 1982; Lister et al., 
2009) 。 由 于 昆虫 的 甲 基 化 水 平 较 低 , 其 DNA 甲 基 
化 在 整个 基因 组 上 是 零散 分 布 的 , 且 主 要 集中 在 基 
因 区 。 家 香 基 因 组 甲 基 化 谱 显 示 ,， 基因 区 (编码 区 
+ 内 含 子 ) 的 甲 基 化 水 平 高 于 基因 组 平均 水 平 , 转 
座 子 的 甲 基 化 水 平 则 较 低 , 而 核糖 体 DNA (rDNA) 
未 发 现 甲 基 化 现象 ; 进一步 研究 发 现 , 基因 3' 下 游 
2 kb 区 域 甲 基 化 水 平 稍 高 于 5' 上 游 2 kb KEk, 但 
均 明显 低 于 基因 区 域内 的 甲 基 化 水 平 ( Xiang et al., 
2010)。 在 丽 蝇 肾 集 金 小 蜂 中 , 甲 基 化 同样 主要 发 
生 在 基因 区 , 达到 总 甲 基 化 水 平 的 79. 86% , 而 其 
他 区 域 的 甲 基 化 水 平 只 占 总 甲 基 化 水 平 的 20. 1496 , 
且 未 能 检测 到 转 座 子 的 甲 基 化 (Beeler et al., 
2014) 。 此 外 , 在 塞 蜂 、 甘 蓝 夜 蛾 、 丽 蝇 师 集 金 小 蜂 、 
佛罗里达 号 背 蚊 和 印度 跳 蚁 等 昆虫 中 ，CpG 甲 基 化 
也 是 同样 倾向 于 富 集 在 基因 区 , 且 转 座 子 和 重复 序 
列 (如 rDNA) 甲 基 化 水 平 很 低 或 根本 检测 不 到 
(Mandrioli and Volpi, 2003; Bonasio et al., 2012; 
Shi et al., 2013; Wang et al., 2013) 。 在 越南 低温 人 竹 
节 虫 和 沙漠 蝗 中 ,虽然 重复 序列 rDNA 、 转 座 子 等 也 
高 度 甲 基 化 , 但 甲 基 化 同样 主要 发 生 在 基因 区 , JU 
其 是 基 的 外 显 子 区 (Krauss et al., 2009; 
Falckenhayn et al., 2013). 即使 在 情况 比较 特殊 的 
Aer, 因 其 甲 基 化 主要 发 生 在 非 CpG 序列 上 , 也 
是 较 早 发 现 重 复 序列 和 转 座 子 具有 甲 基 化 现象 的 昆 
H, 但 根据 Salzberg 等 (2004 ) 的 报道 ,他 们 共 分 析 
了 果 蝇 的 27 个 甲 基 化 片段 , 有 9 个 片段 可 以 归 类 
于 重复 序列 或 者 转 座 子 ， 而 其 余 的 则 属于 基因 区 片 
Be, 由 此 可 知 , 基因 区 的 甲 基 化 片段 达到 了 2/3 的 
比例 , 说明 也 是 以 基因 区 甲 基 化 为 主 。 
































































































































2 Him DNA 甲 基 化 的 功能 


由 于 昆虫 DNA 甲 基 化 主要 发 生 在 基因 区 域 ， 
故 认 为 其 可 以 调节 基因 转录 的 起 始 位 点 或 mRNA 
的 剪接 方式 , 起 到 抑制 错误 的 转录 起 始 (Tran et al., 
2005; Zilberman et al., 2007 ) 和 限制 环境 刺激 对 基 
因 表 达 的 改变 等 作用 (Aceituno et al., 2008), WEIL 
年 的 研究 表明 , DNA 甲 基 化 通过 改变 基因 的 表达 方 
式 , 还 可 以 直接 影响 昆虫 的 发 育 分 化 ,具体 来 说 其 
可 涉及 到 胚胎 发 育 、 基 因 组 印迹 、 级 型 分 化 `. 翅 型 分 
化 性 别 分 化 和 抗 药性 等 的 调控 过 程 。 
































1442 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 57 卷 





2.1 对 胚胎 发 育 的 影响 

有 关 丽 蝇 晴 集 金 小 蜂 的 研究 显示 ， 该 蜂 不 但 具 
A DNA 甲 基 化 现象 , 且 具 有 完整 的 DNA 甲 基 转 移 
酶 系统 , 包含 有 3 个 Dnmtl (Dnmtla, Dnmtlb 和 
Dnmtl c) 基因 和 一 个 Dnm 及 DnmO 基因 。 ARAW 
究 发 现 , 所 有 Dnmtl mRNA 和 Dnmt3 mRNA 是 由 母 
体 提供 给 胚胎 的 ， 车 通过 RNA 干涉 降低 母体 
Dnmtla mRNA, 可 导致 且 胎 死 于 原 肠 胚 初期 。 由 此 
可 知 , 在 丽 蝇 肾 集 金 小 蜂 的 早期 胚胎 发 生 期 间 ， 
Dnmtla mRNA 是 必须 的 , 表明 DNA 甲 基 化 在 该 蜂 
的 胚胎 发 育 早期 阶段 起 着 重要 的 作用 ( Wang et al., 
2013 )。 这 与 哺乳 动物 的 研究 结果 有 点 类 似 ， 有 报 
道 称 哺乳 动物 中 甲 基 转 移 酶 的 缺失 或 者 过 量 表 达 都 
会 严重 影响 胚胎 正常 发 育 甚至 死亡 ( Goll and 
Bester, 2013 ) 。 
2.2 参与 基因 组 印迹 ( genomic imprinting) 

桔 粉 介壳 虫 Planococcus citri HPWH ER, 没 
有 性 染色 体 ， 雌 性 个 体 为 正常 的 二 倍 体型 ， 而 雄性 
个 体 由 于 其 中 一 条 同 源 染 色 体 高 度 异 质 化 而 失 活 。 
调查 发 现 , 该 虫 雄 性 和 雌性 胚胎 中 均 观 察 到 来 自 父 
本 染色 体 比 母 本 来 源 染色 体 的 甲 基 化 水 平 要 低 , 由 
此 认为 ,在 粉 内 中 这 种 甲 基 化 水 平 的 降低 有 可 能 作 
为 雄性 个 体 中 父 本 同 源 染 色 体 异 质 化 所 识别 的 表 观 
遗传 学 标记 。 有 趣 的 是 , 作为 表 观 遗传 标记 , DNA 
低 甲 基 化 在 粉 崔 中 是 染色 体 失 活 的 标志 ,而 不 同 于 
疹 椎 动物 中 代表 转录 活性 的 标志 ( Bongiorni et al., 
1999; Bongiorni and Prantera, 2003) 。 另 外 , 在 佛 罗 
里 达 马 背 蚁 和 印度 跳 蚁 中 , 发 现 所 有 调查 样品 中 单 
等 位 基因 和 非 CpG 位 点 均 存 在 DNA 甲 基 化 现象 ， 
故 认为 在 这 类 昆虫 中 DNA 甲 基 化 也 应 参与 了 基因 
组 的 调节 作用 , 包括 亲本 或 级 型 特异 的 基因 组 印迹 
(Bonasio et al., 2012) 。 
2.3 调控 级 型 分 化 

蜜蜂 为 典型 的 社会 性 昆虫 , 工蜂 和 蜂王 都 是 由 
受精 卵 发 育 而 来 , 孵化 后 仅 前 几 天 食用 蜂王 浆 的 幼 
虫 将 发 育 为 工蜂 , 但 一 直 食用 蜂王 浆 的 幼虫 则 发 育 
成 蜂王 。 蜂 王 个 体 较 大 ,具有 极 强 的 繁殖 能 力 ， 而 
工蜂 个 体 较 小 , 主要 负责 采集 哺育、 舞蹈 .守卫 等 
劳动 行为 , 不 具有 繁殖 能 力 。 工 蜂 和 蜂王 的 遗传 物 
质 完全 相同 , 仅 由 于 营养 条 件 的 不 同 使 得 它们 在 形 












































































































































具体 研究 显示 蜂王 与 工蜂 的 甲 基 化 水 平和 式样 存在 
明显 差异 , 并 且 发 现 蜜蜂 关键 日 龄 (3 HE) 后 期 幼 
虫 体内 基因 组 CpG 甲 基 化 水 平 是 决定 其 级 型 分 化 
的 主要 因子 , 若 运 用 RNA 干扰 技术 沉默 DNA FASE 
转移 酶 3, 来 降低 刚 胰 化 幼虫 的 甲 基 化 水 平 , 则 会 
导致 这 些 幼虫 改变 了 发 育 轨 迹 ， 像 始终 被 喂养 蜂王 
浆 的 幼 里 一样， 最 终 发 育成 蜂王 (Kucharski et al., 
2008), 。 此 外 ，Patalano 等 (2012) 也 曾 撰文 指出 蚂 
蚁 等 社会 性 昆虫 的 级 型 分 化 现象 与 表 观 遗传 修饰 ， 
特别 是 DNA 甲 基 化 相关 。 
2.4 ”影响 起 型 分 化 

白 背 飞 恒 为 水 稳重 要 害虫 , 成 虫 有 长 、 短 翅 两 
种 类 型 。 长 却 型 成 虫 具有 较 强 的 飞行 能 力 , 可 大 范 
围 内 迁移 扩散 ; 短 翅 型 成 虫 则 繁殖 力 很 强 ,， 具有 产 
卵 量 大 且 产 卵 期 长 等 特点 , 从 而 可 使 种 群 数量 在 短 
期 内 快速 增长 。 因 此 , 成 虫 的 长 ` 短 翅 型 比率 发 生 
动态 是 预测 稻 飞 乱 数 量 和 危害 的 一 个 重要 参数 ( 张 
DRAGS, 2008 ) 。 长 期 以 来 人 们 一 直 致 力 于 研究 该 
虫 翅 型 分 化 的 机 制 ,本 研究 组 利用 甲 基 化 敏感 的 扩 
增多 态 性 分 析 方法 (MSAP) XP AK UE DX ES 
短 翅 型 的 基因 组 DNA 进行 了 甲 基 化 分 析 , 利用 36 
对 引物 组 合 , 扩 增 到 的 条 带 多 数 介 于 100 ~ 600 bp 
之 间 , 显示 出 的 带 型 既 有 全 甲 基 化 的 5'-CCGG-3' 位 
点 , 也 有 半 甲 基 化 的 5'-CCGG-3' 位 点 。 发 现 长 翅 型 
样品 和 短 起 型 样品 的 带 型 存在 明显 差异 , 统计 结果 
Sio KH HE X, y CCGG 位 点 的 半 甲 基 化 率 为 
8.35% ， 比 短 翅 型 肉 成 虫 的 4.35% 要 高 得 多 , 而 长 
XH AIMER HR CCGG 位 点 的 全 甲 基 化 率 为 2.40% , EE 
短 翅 型 只 成 虫 的 5.81% 要 低 得 多 , 说 明 不 同 翅 型 间 
虫 体 基因 组 的 甲 基 化 式样 应 有 所 不 同 (Zhou et al., 
2013), 。 这 表明 DNA 甲 基 化 很 有 可 能 参与 了 白 背 飞 
虱 翅 型 分 化 的 过 程 。 
2.5 参与 性 别 分 化 的 调控 

DNA 甲 基 化 对 性 别 分 化 的 影响 , 早已 在 蜜蜂 中 
被 证 实 ( Elango et al., 2009 ) 。 在 欧洲 能 蜂 Bombus 
terrestris 中 ， 研 究 发 现 雄 虫 基 因 组 在 胚胎 发 生 的 早 
期 阶段 被 高 度 甲 基 化 ,而 且 幼虫 发 育 的 各 个 阶段 及 
上 肉 、 雄 成 虫 间 的 DNA 甲 基 化 谱 存 在 明显 的 不 同 , 具 
有 一 定 的 特异 性 , 故 认为 由 于 DNA 的 甲 基 化 不 同 ， 
导致 不 同性 别 的 幼虫 和 成 虫 中 DNA. 转录 表达 的 不 










































































































































































态 和 生殖 能 力 等 方面 存在 着 显著 差异 ( 王 亚 南 和 汉 
WIR, 2012) 。 近 年 来 关于 蜜蜂 级 型 分 化 机 制 的 研 
究 已 经 取得 了 突破 性 进展 , 发 现 营 养 是 通过 特 害 
DNA 甲 基 化 的 改变 来 调控 工蜂 和 蜂王 级 型 分 化 的 。 








同 , 从 而 最 终 导致 性 别 分 化 ( Bigot et al., 2011)。 此 
外 , 在 桔 粉 介壳 虫 AA CILE GAS PIED 
度 跳 蚁 等 昆虫 中 均 发 现 雌 、 雄 成 虫 间 DNA 甲 基 化 式 
样 存 在 明显 的 不 同 ( Bongiorni et al., 1999; Bongiorni 
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and Prantera, 2003; Bonasio et al., 2012; 周 晓 穗 等 ， 
2013) ,说 明 在 昆虫 中 DNA 甲 基 化 参与 性 别 分 化 的 
调控 可 能 是 广泛 存在 的 。 
2.6 DNA 甲 基 化 与 昆虫 抗 药性 

在 桃 蚜 Myzus persicae 中 ,对 部 分 农药 产生 抗 性 
的 品系 , 通常 都 是 其 体内 对 农药 起 解毒 作用 的 酯 酶 
基因 获得 了 扩 增 , 最 大 可 达到 8 个 拷贝 ,从 而 可 以 
生产 出 超 量 的 酯 酶 , 形成 对 某 些 农药 的 抗 性 (Field 
et al., 1999) 。 采 用 甲 基 化 敏感 的 限制 性 内 切 酶 的 








发 现 蜜蜂 的 DNA 甲 基 化 涉及 到 记忆 过 程 ( Lockett et 
al., 2010) 。 随 着 今后 研究 的 进一步 深入 和 所 研究 
的 昆虫 种 类 增多 后 ,相信 会 有 更 多 的 甲 基 化 功能 和 
发 现 和 报道 。 








3 小 结 与 展望 





DNA 甲 基 化 是 表 观 遗传 修饰 的 一 种 重要 形式 ， 
在 植物 和 高 等 动物 中 已 得 到 广泛 和 深入 的 研究 , 而 











实验 方法 , 对 桃 蚜 抗 性 品系 中 的 扩 增 的 多 拷贝 酯 酶 
基因 和 敏感 品系 中 的 单 拷贝 酯 酶 基因 进行 甲 基 化 检 
W, 发 现 扩 增 的 多 拷贝 酯 酶 基因 中 存在 5- 甲 基 胞 喀 
喧 ， 而 单 拷贝 基因 未 被 甲 基 化 (Field, 2000) 。 说 明 
在 桃 蚜 中 酯 酶 基因 的 甲 基 化 与 该 基因 的 扩 增 事件 相 
SK, FHT MG Schizaphis graminum 中 ,也 是 通 
过 扩 增 一 种 酯 酶 基因 而 对 某 些 杀 虫 剂 产 生 抗 性 的 ， 
巧合 的 是 这 个 扩 增 的 酯 酶 序列 也 是 被 甲 基 化 的 
(Ono et al., 1999)。 由 此 可 知 , DNA 甲 基 化 参与 了 
部 分 昆虫 抗 药性 的 形成 。 

吡虫啉 是 一 种 烟 碱 类 杀 虫 剂 , 常用 来 防治 水 稳 
上 的 重要 害虫 褐 飞 乱 ， 由 于 生产 上 的 连续 大 量 使 
用 ,目前 褐 飞 乱 对 吡虫啉 已 产生 了 抗 药性 (Zhang et 
al., 2011) 。 董 德 至 等 (2013 ) 为 了 探究 DNA 甲 基 化 
是 否 参与 了 褐 飞 异 抗 药性 的 产生 , 采用 扩 增 片段 长 
度 多 态 性 (AFLP) 分 子 标记 技术 检测 褐 飞 息 抗 药性 
产生 过 程 中 DNA 甲 基 化 多 态 性 的 变化 , 结果 发 现 ， 
在 吡虫啉 对 褐 飞 乱 抗 药性 筛选 的 早期 世代 ,基因 组 
甲 基 化 突变 的 频率 较 低 , 这 可 能 与 褐 飞 恒 为 应 对 抗 
性 筛选 而 采取 的 基因 组 防御 手段 有 关 ; 在 筛选 的 中 
期 世代 , 基因 组 甲 基 化 突变 的 频率 波动 较 大 , 这 或 
许 反 映 出 褐 飞 乱 通过 基因 组 的 自身 调节 来 适应 环境 
的 变化 过 程 ; 在 筛选 的 晚期 世代 , 基因 组 甲 基 化 突 
变 的 频率 波动 较 小 , 可 能 预示 褐 飞 乱 已 经 在 种 群 中 
寻找 出 能 够 应 对 吡虫啉 筛选 的 基因 型 表达 模式 ,并 
且 这 种 模式 在 种 群 世代 间 可 以 较 稳 定 的 遗传 。 该 研 
究 表明 在 褐飞虱 对 吡虫啉 抗 药性 产生 的 过 程 中 , 其 
基因 组 会 发 生 一 定数 量 的 甲 基 化 改变 , 换言之 , 甲 
基 化 可 能 参与 了 抗 药性 的 形成 , 但 具体 机 制 还 有 待 
探讨 。 

此 外 , 在 昆虫 中 除了 以 上 提 到 的 DNA 甲 基 化 
的 功能 外 , 还 有 人 认为 在 果 蝇 中 DNA. 甲 基 化 可 能 
对 转 座 子 的 活性 起 到 调节 作用 , 在 甘蓝 夜 蛾 中 , BE 
高 水 平 的 基因 组 甲 基 化 也 有 可 能 具有 维持 基因 组 稳 
定性 的 作用 ( Field et al., 2004) , 而 在 男 一 项 研究 中 












































































































































在 昆虫 中 的 研究 则 相对 缓慢 得 多 , 不 过 随 着 各 种 新 
技术 的 发 展 , 近 几 年 涌现 出 很 多 有 关 昆 虫 甲 基 化 方 
面 的 研究 报道 。 根 据 现 有 的 文献 资料 , AS SCH ST 
述 了 昆虫 的 DNA. 甲 基 化 特点 和 相关 功能 。 总 体 来 
说 , 昆虫 DNA 的 甲 基 化 与 哺乳 动物 相 比 , 既 有 一 定 
的 相似 性 , 也 有 很 多 独特 的 特点 ,这 可 能 与 昆虫 种 
类 太 多 , 生活 环境 复杂 多 样 有 关 。 因 此 , 不 同 种 类 
的 昆虫 所 具有 的 甲 基 化 酶 种 类 、DNA 甲 基 化 水 平 以 
及 甲 基 化 发 生 的 序列 特点 和 功能 往往 有 所 不 同 , 很 
难 用 统一 的 模式 来 阐述 昆虫 的 DNA 甲 基 化 。 随 着 
越 来 越 多 的 昆虫 基因 组 和 甲 基 化 谱 被 测定 和 公开 ， 
及 对 具体 物种 的 DNA 甲 基 化 功能 不 断 深入 研究 ， 
将 有 助 于 更 全 面 地 认识 和 掌握 昆虫 DNA. 甲 基 化 的 
特点 和 功能 , 不 但 可 以 推动 昆虫 学 科 的 进一步 发 
展 , 也 可 补充 和 完善 DNA 甲 基 化 这 种 表 观 遗传 修 
饰 的 复杂 机 制 和 进化 途径 。 
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